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IMPACTOS DA TESE

Esta tese discute temas relacionados as origens e padrfes de diversificacdo inicial do
Reino Animal, os quais ocorreram durante a passagem dos éons Proterozoico e
Fanerozoico. Tal discussédo é feita com base na avaliacdo da diversidade e distribuicao
paleoambiental de organismos fdsseis e seus vestigios em um sitio paleontoldgico

especifico.

Esta pesquisa paleontoldgica faz uso de ferramentas fornecidas pelos campos da geologia,
sedimentologia, estratigrafia, biologia sistematica, zoologia e paleoecologia, podendo ser
incluida no campo das ciéncias basicas com uma abordagem historica. Assim sendo, seus
principais impactos sdo mais facilmente medidos em termos de suas implicacdes tedrico-
cientificas, apenas tangenciando potenciais impactos sociais e nao apresentando qualquer

impacto econdmico.

Dentre os impactos cientificos pode-se incluir a caracterizacdo dos padrdes de
distribuicdo estratigrafica (temporal) e facioldgica (paleoambiental) dos organismos
fésseis do sitio estudado. A primeira demonstrando o sugestivo carater transicional (ndo
abrupto) do processo de desenvolvimento dos primeiros ecossistemas marinhos
dominados por animais. O segundo contribuindo com ideias relativas ao ambiente e modo
de vida destes organismos. Assim sendo, esta tese deve ser de potencial relevancia para

pesquisadores interessados neste contexto paleobioldgico.

Entre os potenciais impactos de cunho social, lista-se aqueles associados a producéo de
novos conhecimentos sobre a histéria da vida na Terra, 0s quais permitem que nos
debrucemos sobre questdes existenciais relacionadas as origens das formas de vida
complexas (que incluem humanos). Além disso, ao fornecer vislumbres da diversidade
da vida no passado geoldgico da Terra, e das trajetdrias evolutivas trilhadas por distintas
linhagens, estudos paleontoldgicos em geral, tém o potencial de fomentar na sociedade a

percepcao da importancia de se preservar e recuperar a diversidade biologica do presente.



IMPACTS OF THE THESIS

This thesis discusses themes related to the origin and early diversification patterns of the
Animal Kingdom, which took place during the period spanning the latest Proterozoic and
earliest Phanerozoic eons. It approaches the issue by evaluating the diversity, and
paleoenvironmental distribution of fossil organisms and their traces in one specific

geological site.

This paleontological research utilizes tools provided by geology, sedimentology,
stratigraphy, systematic biology, zoology, and paleoecology. It is included within a field
of basic sciences with a historical approach. Thus, its main impacts can more easily be
addressed in terms of their scientific effects, only indirectly touching potential social

impacts, and not having any potential economic impact.

In terms of its scientific impacts, one may include the characterization of the
stratigraphical (temporal) and faciological (paleoenvironmental) distribution of fossils in
the study site. The first demonstrates a suggestive transitional (non-abrupt) signal
regarding the process of development of modern-style, animal-dominated marine
ecosystems. The latter contributes to insights into where (paleoenvironment) and how
(paleoecology) these ancient animals lived. As such, this thesis may be of potential

relevance to researchers interested in this particular paleobiological context.

Potential social impacts can be listed among those associated with the production of
knowledge concerning the history of life on the planet we inhabit. This allows the
assessment of existential questions on the topic of the deep-time origins of complex life
(that includes humans). In addition, by providing a picture of past biological diversity and
the paths different lineages trailed throughout their history, paleontological studies, in
general, have the potential to further the appreciation of society for the preservation and

recovery of present-day biodiversity.
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RESUMO

Os estdgios terminais do Periodo Ediacarano (565-538 Ma) foram palco de profunda
reestruturacdo ecossistémica, associada a irradiacdo de organismos multicelulares e o
aparecimento de animais bilatérios no registro fossil. Dentre as importantes novidades
evolutivas ocorridas durante a transi¢cdo Ediacarano-Cambriano, tem-se o aparecimento
de téxons bentdnicos esqueletizados e o aumento na abundancia e disparidade
morfoldgica (denotando maior complexidade ecoldgica e comportamental) das estruturas
de bioturbacdo. Neste contexto, e com idade minima de 536 Ma, a Formacao Tagatiya
Guazt (FTG) (Grupo Itapucumi) no nordeste do Paraguai, contém abundante conteddo
fossil esqueletal, bem como inédita assembleia de icnofdsseis. Deste modo, esta tese tem
por objetivos principais: 1) caracterizar a diversidade taxondmica da assembleia féssil; 2)
posicionar estratigraficamente as associagdes fossiliferas, caracterizando sua distribuicdo
em distintas facies e estilos preservacionais; 3) caracterizar as estruturas de bioturbacéo
em termos de sua icnodiversidade e 4) discutir as implicagdes paleoecoldgicas e
bioestratigraficas da assembleia. O detalhamento taxondmico permitiu o reconhecimento
de C. hartmannae, C. cf. carinata, Cloudina sp., cf. Zuunia chimidtsereni, Sinotubulites
sp. Corumbella werneri, cf. Namacalathus hermanastes, aléem de thalli de
vendotaeniaceas e outros restos de macroalgas de afinidade incerta. Os fdsseis ocorrem
preferencialmente em facies lagunares microbialiticas (depositadas em ambientes de
inframaré rasa a inter- e supramaré) e, sua caracterizacdo tafonémica qualitativa sugere
preservacdo controlada por eventos de rapido soterramento, e precoce cimentacao
carbonética. Ambos 0s processos sdo indicados como essenciais para a alta qualidade de
preservacdo de carapacas predominantemente organicas e delicadas, e de organismos de
corpo mole como compressdes carbonificadas. Em sentido ao topo do intervalo analisado
foi notada expressiva diminuicdo na abundancia e diversidade de tdxons esqueletais,
associada a mudanca abrupta nos padrdes de bioturbacdo. Enquanto na base, apenas
estruturas suspeitas, irregulares e morfologicamente simples foram observadas, no topo
sdo registrados niveis com abundantes icnofésseis (1-9% de indices de bioturbacdo nos
planos de acamamento), com consideravel icnodisparidade. Estes incluem icnotaxons
atribuiveis a Bergaueria hemisphaerica., Skolithos isp., Planolites isp., cf. Torrowangea
isp., Treptichnus isp., Phycodes palmatus, abundantes treptinideos e estruturas helicoidais
(tipo-Streptichnus) além de raras pistas bilobadas rusophyciformes. Esta diversidade de
planos arquiteturais sugere padrbes de bioturbacdo mais tipicos de ecossistemas
terranovianos, do que aqueles reportados para o Ediacarano terminal. Assim,
considerando 1) a auséncia de hiatos estratigraficos expressivos na sucessdo avaliada, 2)
sua idade minima de ~536 Ma, 3) a proximidade vertical de intervalos bioturbados e com
abundantes fdsseis tipicamente Ediacaranos, € reforcado o carater proeminentemente
gradacional das transformacgdes faunisticas que marcaram a transicdo Ediacarano-
Cambriano.

Palavras-chave: Limite Ediacarano-Cambriano, bioestratigrafia, tafonomia,
icnologia, treptichnideos, cloudinideos



ABSTRACT

The terminal Ediacaran Period, spanning from 565-538 million years ago, was a time of
significant ecological restructuring, linked to the emergence of diverse multicellular
marine organisms, and the first appearance of bilaterian animals in the fossil record.
Among important evolutionary novelties the Ediacaran-Cambrian Transition was marked
by the appearance of skeletonized benthic taxa and the increase in abundance and
disparity (denoting further ecological and behavioural complexity) of biotirbation
structures. Within this context, the Tagatiya Guazu Formation (TGF) (Itapucumi Group)
in northeastern Paraguay contains abundant fossil skeletal remains and an undescribed
ichnofossil assemblage that date back to ~536 Ma ago. Thus, the main objectives of this
thesis are to 1) characterize the taxonomic diversity of the fossil assemblage, 2)
stratigraphically position the fossil associations, 3) describe the bioturbation structures,
and 4) discuss their paleoecological and biostratigraphic implications. The taxonomic
assessment of body fossils indicates the presence of C. hartmannae, C. cf. carinata,
Cloudina sp., cf. Zuunia chimidtsereni, Sinotubulites sp., Corumbella werneri, cf.
Namacalathus hermanastes, abundant thalli of vendotaeniaceans, as well as macroalgal
remains of uncertain affinity. The fossils are predominantly distributed within
microbialitic lagoonal facies (from shallow sub- to inter- and supratidal settings) and were
preserved through events of rapid sedimentation and early carbonate cementation. Both
processes are indicated as key for the high-quality preservation of both delicate, and
predominantly organic carapaces, as well as for the soft tissues of macroalga as
carbonaceous compressions. Towards the top of the stratigraphic interval a decrease in
the abundance and diversity of body fossils is observed, along with an abrupt shift in the
patterns of bioturbation. While the lower and middle parts of the succession display only
morphologically simple and inconsistent structures, the uppermost interval contains
abundant ichnofossils (Bedding Plane Bioturbation Indexes of ~1-9%), with considerable
ichnodisparity. These include ichnotaxa such as Bergaueria hemisphaerica, Skolithos
isp., Planolites isp., cf. Torrowangea isp., Treptichnus pedum, Phycodes palmatus,
abundant treptichniids, potential helicoidal structures (Streptichnus-like), besides rare
hypichnial bilobed rusophyciform burrows. The diversity of architectural designs
suggests a bioturbation pattern more typical of Terraneuvian ecosystems than those
reported for the terminal Ediacaran. Thus, given the 1) absence of stratigraphical hiatuses
and sharp faciological shifts along the succession, 2) the recent geochronological data
providing minimum age of ~536 Ma for the unit, and 3) the vertical association between
trace fossil-bearing intervals and abundant typically Ediacaran skeletal metazoans, results
reinforce the prominent gradational character of the major faunal turnovers that marked
the Ediacaran-Cambrian Transition.

Keywords: Ediacaran-Cambrian transition, bioestratigraphy, taphonomy, ichnology,
trepitchnids, cloudiniids



ORGANIZACAO DA TESE

O presente documento apresenta os resultados obtidos e discussées derivadas de
pesquisas cientificas iniciadas em 2018 pelo proponente desta tese. Esta é definida como
preriquisito para obtencéo do titulo de doutor, sendo organizada da seguinte forma:

O Capitulo 1 introduz brevemente o leitor ao tema de pesquisa, apresentando
como a &rea de estudo se insere nas problematicas da investigagao.

O Capitulo 2 posiciona geograficamente a regido de estudo, apresenta os objetivos
da pesquisa e aborda em detalhe os métodos empregados para a obtencdo e discussao dos
resultados.

O Capitulo 3 resume 0 arcabougo tedrico que contextualiza os objetos de estudo
no quadro paleobioldgico e evolutivo do intervalo de tempo estudado.

O Capitulo 4 apresenta o contexto geoldgico regional e local da area de estudo.

Os capitulos de 5 a 7 referem-se aos resultados da pesquisa, apresentando
respectivamente os dados de paleontologia sistematica, estratigrafia, sedimentologia e
tafonomia obtidos. A ordem dos capitulos foi estabelecida considerando a légica de
apresentacdo dos taxons fosseis (principal objeto de estudo), sua distribuicdo
estratigrafica e faciologica, e aspectos especificos de sua preservacdo. Resultados
referentes a icnologia séo apresentados na forma de dois manuscritos escritos em lingua
inglesa, presentes nos anexos 1 e 2 deste volume.

O Capitulo 8 traz uma discussdo integrada dos aspectos sedimentoldgicos,
tafonémicos, paleoecoldgicos e bioestratigraficos. Estes permitiram a reconstitui¢éo
paleoambiental do intervalo estratigrafico analisado e também suas implicacfes em
termos bioestratigraficos.

Por fim, como Anexo 3, segue resumo expandido, publicado como “short article”

na revista Estudios Geologicos, em 2019.
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CAPITULO 1: INTRODUCAO

Sucessdes sedimentares do final do Neoproterozoico terminal e inicio do
Paleozoico (630-~520 Ma) conttm o registro de profundas transformacoes
paleoambientais e bidticas jamais ocorridas no planeta (Xiao & Kauman, 2006; Mangano
& Buatois 2016; 2020; Darroch et al. 2021). Entre elas, destacam-se processos
geotectonicos, como a fragmentacdo do supercontinente Rodinia (Hoffman 1991, Li et
al. 2008), paleoclimaticos, associados a eventos de glaciacdo global (Embleton &
Williams 1986, Hoffman & Schrag 2002) e paleobiologicos, relacionados a origem e
diversificacdo de organismos metazoarios (Knoll & Carroll 1999, McCall, 2006, Xiao &
Laflamme 2008). No contexto dessas transformacdes, o Periodo Ediacarano (635-541
Ma, Knoll et al. 2006) destaca-se pelo aparecimento no registro fossil das mais antigas
assembleias de megafosseis atribuidos a organismos multicelulares. Essas incluem em
sua maior parte organismos bentdnicos de corpo mole das assembleias Avalon (575-560
Ma), White Sea (560-550 Ma) e Nama (549-538 Ma), com possiveis representantes de
ramos basais de Eumetazoa (p. ex. Rangea e Charnia.) e possiveis membros basais de
Bilateria (p. ex. Kimberella, Spriggina, Yilingia) (Waggoner 2003, Narbonne 2005,
Bottjer & Clapham 2006, Hoyal-Cuthill & Han 2018, Chen et al. 2019; Dunn et al. 2019;).
Com idades mais préximas a passagem para o Periodo Cambriano, a denominada
Assembleia Nama é caracterizada pelo registro dos primeiros exemplos de formas com
exoesqueletos fracamente biomineralizados, tais como os cloudinideos (ou
“cloudinomorfos” sensu Selly et al. 2019) e outros tdxons de tubulares de afinidade
incerta (p. ex. Sinutubulites sp. Shaanxilithes sp., Corumbella sp.), além de organismos
com carapagas de morfologia complexa e ainda pouco compreendidas do ponto de vista
composicional e estrutural como Namacalathus sp. e Namapoikia sp. (Wood et al. 2014,
Zhuravlev et al. 2015; Shore et al. 2021).

A complexificacdo das relagcBes ecolégicas (Wood 2011), associada a
diversificacdo de metazodrios na passagem Ediacarano-Cambriano teve profundos
impactos ambientais no contexto paleobiolégico do Proterozoico, predominantemente
dominado por comunidades microbiais. Entre os principais impactos incluem-se: 1) o
aparecimento de metazoarios pastadores que passaram a consumir esteiras microbiais,
possivelmente contribuindo para o declinio dessas comunidades (Fedonkin & Waggoner
1997, Bottjer et al. 2000; Seilacher 1999, Buatois & Méangano 2011); 2) a diversificacdo

de estratégias de exploracao e ocupacdo de distintos ecoespacos, expressos em diferentes
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profundidades da coluna d’agua e do substrato (tiering) Clapham & Narbonne 2002,
Wood 2011), e 3) a origem e diversificacdo de estruturas biomineralizadas
(esqueletogénese) (Warren et al. 2012, 2013). Esse ultimo aspecto evolutivo tem como
consequéncia a introducdo de uma nova classe de grdos sedimentares autigénicos
(bioclastos), inovacdo que alterou de maneira significativa a dinamica de sistemas
deposicionais marinhos costeiros, especialmente em termos da evolugéo e arquitetura de

plataformas carbonéticas (Pratt, 1982, Warren et al. 2013).

Nesse contexto, o Grupo Itapucumi, localizado no nordeste do Paraguai,
representa uma extensa plataforma mista siliciclastica-carbonatica depositada
diretamente sobre o embasamento Paleoproterozoico do Craton do Rio Apa (Warren
2011, Warren et al. 2019). Esta unidade caracteriza-se por uma estreita faixa de
dobramentos e uma ampla area de cobertura cratdnica (Warren 2011, Warren et al. 2019),
constituindo uma sucessao de aproximadamente 400 m de espessura. Sua porgao inferior
é constituida por arenitos imaturos da Formacdo Vallemi, separados no topo por uma
superficie erosiva com o0s depositos de grainstone oolitico dolomitizados da Formacéo
Camba Jhobo, estes lateralmente equivalentes a sucessdo de cerca de 50m de calcarios
indeformados da Formacdo Tagatiya Guazi (Warren et al. 2019). A Formacgédo Tagatiya
Guazu é notavelmente detentora de assembleia fossil tipica do Periodo Ediacarano
terminal (Assembleia Nama, Bottjer & Clapham 2006, McCall 2006), destacando-se pela
presenca de abundantes espécimes de Cloudina com reconhecido valor bioestratigrafico
(Warren et al. 2011). Sugere-se assim idades de deposicéo para o intervalo fossilifero do
Grupo Itapucumi entre 550 e 538.8 Ma (Grotzinger et al., 1995; Linnemann et al. 2018).
Acima desta unidade, ocorrem os depositos peliticos e carbonatos impuros da Formacéo
Cerro Curuzu, com zirc@es provenientes de niveis de tufo vulcanico com idades méaximas
de 498+19Ma (Warren et al. 2019, Warren et al. 2023), 0 que sugere, que a porgdo
superior do Grupo Itapucumi, possa apresentar idades que ultrapassem o limite

Ediacarano-Cambriano.

Estudos recentes apresentam um quadro sedimentoldgico e estratigrafico bastante
detalhado para a Formacao Tagatiya Guazu, com contribui¢cdes para a compreensao do
modelo deposicional e paleobioldgico da unidade (Warren 2011, Warren et al. 2011,
2012, 2013, 2017, 2019). Contudo, além da abundancia e excelente qualidade
preservacional reconhecida para esta assembleia fossil, novas observacoes indicam maior

diversidade paleobioldgica (incluindo estruturas de bioturbacdo) do que aquela
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anteriormente considerada. Dentro deste escopo, esta tese propde o estudo paleontoldgico
integrado da Formacdo Tagatiya Guazl, incluindo a caracterizagcdo da diversidade
taxondmica de sua assembleia fossil, seus aspectos tafondmicos e icnoldgicos. Com
énfase nos sinais paleoecologicos e evolutivos extraidos dos elementos fdsseis, buscou-
se entdo preencher algumas lacunas do conhecimento referente a paleobiologia da
transicdo Ediacarano-Cambriano no Gondwana ocidental, oferecendo um recorte das

transformacdes bidticas que marcaram o inicio do Eon Fanerozoico.
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CAPITULO 9: CONSIDERACOES FINAIS
A seguir, seguem listadas as principais conclusdes, advindas da integracdo dos
dados de paleontologia sistemética, sedimentologia, bioestratigrafia, tafonomia e
icnologia (estes em sua maior parte apresentados nos Anexos 1 e 2). Dados de
geocronologia publicados por Warren et al. (2023), integrados aos dados de paleontologia
desta tese também contribuiram para a composi¢cdo das conclusbes de cunho
cronoestratigrafico.

1 — O registro fossil da Formacdo Tagatiya GuazU apresenta diversidade
taxondmica consideravelmente superior aquela até entdo reconhecida. Além de
abundantes espécimes de Cloudina hartmannae (anteriormente referida como C.
lucinaoi), os quais apresentam consideravel variacdo morfoldgica, foram ainda
reconhecidos dois morfotipos de cloudinideos: Cloudina sp. e cf. Zuunia chimidtsereni.
Carapacas tubulares ndo cloudinomorficas incluem Corumbella werneri, j& conhecidos
para a unidade, mas também Sinotubulites sp. e a0 menos um morfotipo, com tubos de
parede espessa e seguimentos anelares que ndo apresentam sinapomorfias tipicas de
Sinotubulites ou Corumbella. Curiosamente, Namacalathus hermanastes, apesar de
localmente reconhecido em associagdo com outros tdxons esqueletais, parece representar
elementos raros na assembleia. Ainda, uma diversidade de formas esqueletais tubiformes
e ndo-tubiformes néo identificadas reforcam a diversidade morfolégica e taxonémica das

comunidades bentdnicas esqueletais.

2 — Em adicdo ao registro de fosseis esqueletais, reporta-se ineditamente a
ocorréncia de compressdes carbonificadas de vendotaeniaceas e outros potenciais
morfotipos de macroalgas fosseis. Amplia-se assim, o conhecimento em termos da
diversidade taxondmica do paleoecossistema representado pelo registro fossil da unidade,

trazendo informacdes quanto as comunidades de macroorganismos produtores primarios.

3 — Detalhamento facioldgico e sedimentologico em face do estudo de novas
exposicdes de rocha anteriormente ndo estudadas, permitindo refinar as estimativas de
espessura da unidade para aproximadamente 35 m, como também ampliar as

interpretacdes relativas ao sistema deposicional.

4 — Neste sentido, a integracdo dos dados de paleontologia e sedimentologia

sugerem que boa parte da sucessdo dominada por facies microbialiticas, provavelmente
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se desenvolveram em zonas permanentemente alagadas da plataforma, em contexto de

submaré rasa, porém em contexto de aguas calmas.

5 — Em termos dos controles facioldgicos e diagenéticos para a preservacao e
distribuicdo vertical e lateral das associaces fosseis, a caracterizacdo tafofacioldgica
sugere a interacdo de processos de rapido soterramento (associados a eventos episddicos
de tempestade) e processos de precoce calcitizacdo, como principais fatores responsaveis
pela preservacdo da assembleia fossil esqueletal. Em termos da preservacdo de
macroalgas, reporta-se uma janela tafondmica adicional na unidade, associada a rapida
sedimentacdo de material terrigeno, em provavel contexto redutor, com o potencial de

preservacdo de organismos de corpo mole.

6 — Reconhecimento e caracterizacdo de estruturas de bioturbagdo restritas ao
intervalo superior da unidade, os quais representam em sua maioria estruturas de
locomocdo e/ou alimentacdo. Ao todo foram descritos 6 icnogéneros, incluindo
Bergaueria isp., cf. Skolithos isp., Palaeophycus isp., Planolites isp., Treptichnus isp.,
Streptichnus isp. além de estruturas de base bilobadas, referidas como rusophyciformes e
escavacgdes com padrdes inconsistente, que ndo puderam ser acomodadas em categorias

preestabelecidas.

7 — A caracterizacdo da distribuicdo facioldgica e estratigrafica dos fésseis e
icnofésseis permitiu ainda fazer inferéncias quanto ao significado paleoecolégico e
bioestratigrafico da assembleia fossil. A primeira sugerindo potenciais preferéncias por
regibes protegidas da zona de submaré, com maiores batimetrias e maior estabilidade
ambiental, e a segunda indicando que, a0 menos o topo da unidade, deve corresponder
em idade a base do Cambriano.

8 — Em termos macroevolutivos, no contexto da passagem Ediacarano-
Cambriano, o registro fossil da unidade parece refletir o carater transicional das mudancas
bioticas tipicas desse intervalo. Sugere-se que a sobreposicdo parcial de consituintes
esqueletais (representantes de estilos ecoldgicos tipicos do Ediacarano Terminal) e de
estruturas de bioturbacédo (produzidas por organismos bilatérios vageis, tipo-Cambrianos)
seja indicativa de uma substituicdo bidtica segundo modelo da dupla cunha truncada
(sensu Linnemann et al. 2019).
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